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植物 落花 落果 的 分 子 机 理 研 究 进展 
FEW, BRK EKI, ARA 
贵州 师范 大 学 荞麦 产业 技术 研究 中 心 ， 贵 州 贵阳 550001) 
摘要 : 落花 落果 是 花 、 有 果实、 种 子 从 母体 脱落 的 一 种 普遍 存在 的 自然 现象 。 发 生 器 官 脱落 的 
区 域 为 离 区 (abscission zone, AZ) 。 离 区 分 化 形成 离 层 ， 离 层 与 脱落 息 上 县 相关 。 离 层 的 发 
育 和 功能 行使 是 多 酶 、 多 激素 、 多 基因 参与 调控 的 复杂 而 精确 的 过 程 。 落 花 落 果 不 仅 是 作物 
栽培 和 育种 中 的 典型 农艺 性 状 ,而 且 是 植物 器 官 脱落 的 主要 形式 之 一 。 减 少 植物 落花 落果 或 
控制 茶 些 植物 适度 落花 落果 , 提高 作物 和 果蔬 类 植物 的 产量 和 品质 , 是 人 类 在 作物 驯化 上 努 
力 的 目标 。 该 文 基于 前 人 对 植物 器 官 脱落 的 生理 生化 和 分 子 生 物 学 机 制 的 研究 , 主要 从 植物 
落花 落果 的 细胞 学 基础 、 生 理 生 化 机 制 、 遗 传 学 规律 、 分 子 生物 学 和 相关 基因 定位 、 转 录 组 
分 析 方 面前 述 落花 落果 分 子 机 理 , 重点 从 落花 落果 的 分 子 生 物 学 和 相关 基因 定位 两 个 方面 进 
行 剖 析 落 花 落 果 的 作用 机 制 ， 以 便 为 作物 遗传 育种 研究 提供 理论 指导 。 
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Research progress on the molecular mechanism of plant falling flowers and fruits 
CUI Ya-Song, CHEN Qing-Fu*, HUO Dong-Ao, LI Hong-You 
(Research Center of Buckwheat Industry Technology, Guizhou Normal University, Guiyang 
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Abstract: Falling flowers and fruit is a common natural phenomenon of plant organs that are 
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detached from the mother plant. The organ exfoliation area is called as abscission zone ( AZ). The 
abscission layer can be differentiated in abscission zone and has close relationship with shedding. 
The development and function of the abscission layer are controlled by many enzymes, many 
hormones, and many genes, which involve a complex and accurate process. Falling and falling 
fruits are not only typical agronomic traits in crop cultivation and breeding, but also one of the 
major forms of plant shedding. Reducing the number of plant organs falling or controlling the 
proper shattering for increasing the yield and quality in some crops, fruit and vegetable plants 
have been the goal of crop domestication. Based on the previous studies on the physiological, 
biochemical and molecular biological mechanisms of plant organ abscission, this paper mainly 
reviewed the molecular mechanism of falling flower and fruits from the aspects of cytology, 
physiological and biochemical mechanism, genetics, molecular biology, related gene mapping, 
and transcriptome analysis. Among them, molecular biology and related gene mapping were 
focused, which provided some guidance for crop genetics and breeding. 
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植物 落花 落果 是 花 、 果 实 、 种 子 等 脱离 植株 主体 的 一 种 广泛 存在 的 自然 现象 。 植物 在 正 
常生 长 发 育 过 程 中 为 适应 逆境 胁迫 (如 和 干旱、 水潭、 极端 温度 、 元 素 N、B、Ca、Zn 缺乏 、 
病虫害 等 ) 或 平衡 自身 生长 水 平 减 少 昧 袭 或 扩散 种 子 (繁殖 体 ) 时 ， 一 些 器 官 会 发 生 正常 或 
不 正常 脱落 。 在 正常 脱落 方面 , 叶 的 正常 脱落 保存 了 体内 仅 有 的 水 分 或 减少 细菌 等 病原 感染 
(Patharkar et al, 2015; Faeth et al, 1981) ; 花 果 的 正常 脱落 调节 了 植物 本 身 源 库 关 系 和 促进 
营养 物质 、 矿 物质 合理 分 配 。 然 而 ， 自 然 界 中 很 难 避 免 不 正 常 脱 落 带 来 的 损失 ， 如 水 稻 和 小 
麦 落 粒 、 棉 花 脱 铃 、 大 豆 果 荧 脱 落 和 果树 落花 、 落 果 造 成 大 量 减 产 。 在 农业 生产 方面 ， 对 植 
物 器 官 脱落 进行 合理 调控 ， 不 仅 可 以 有 效 利用 土地 资源 ， 还 可 以 使 作物 达到 高 产 、 高 质量 。 
孙 福 东 等 (2016) 报道 : 在 大 豆 叶 面 喷 施 植物 生长 调节 剂 DTA-6 大 豆 果 莱 离 区 Gm AC 的 表 
达 量 降低 , 果 荧 离 区 生理 代谢 被 改变 , 大 豆 脱落 率 也 有 所 降低 ; Anthony & Cogginsjr (1999) 
和 Yuan & Carbaugh (2007) 在 柑橘 和 苹果 采摘 前 喷 施 〈indole-3-acetic acid, IAA) 和 
Cethylene, ETH) 阻 断 剂 ， 防 止 水 果 在 机 械 采 摘 前 抒 落 。 研 究 人 员 在 大 豆 、 高 粱 等 粮食 作 
物 驯 化 相关 性 状 进行 遗传 解析 中 ,借助 分 子 标 记 等 手段 发 现 了 一 系列 调控 落 粒 性 状 的 关键 位 
Ai (Lin etal, 2012) 。 无 果 柄 番 熙 采摘 后 ， 降 低 了 残余 果 柄 对 果实 造成 的 损伤 ， 果 品质 量 得 
以 提高 (Mao etal, 2000) 。 分 子 标记 育种 和 基因 聚合 育种 是 提高 育种 质量 和 效率 的 有 效 途 
径 ， 对 离 层 形成 的 生理 和 分 子 机 制 进行 综述 ， 为 落花 落果 的 机 制 研究 和 育种 实践 提供 线索 。 
1 落花 落果 的 细胞 学 基础 

Bleeckeet al (1997) 提出 植物 落花 落果 与 离 层 形成 紧密 相关 , 随后 , Patterson et al (2004) 
在 水 稻 中 也 发 现 水 稻 种 子 脱 落 与 穗 颖 和 枝 梗 之 间 的 离 层 有 关 。 一 般 认 为 落花 落果 有 4 个 阶段 
(图 1) : 首先 ， 离 区 细胞 形成 ， 其次， 离 区 接收 脱落 信号 ， 启 动 脱落 ;接着 ， 离 区 感知 脱 
落 信 号 ， 酶 水 解 ， 细 胞 发 生 分 离 ; 最 后 ， 离 区 细胞 分 化 形成 离 层 且 器 官 脱 落后 在 紧 靠 离 层 细 
胞 《〈 即 靠近 植物 主体 一 侧 ) 的 部 位 形成 保护 层 (Kim, 2014; 王 继 恩 等 , 2017) 。 值 得 注意 的 
是 ， 有 些 植物 器 官 脱落 并 不 形成 保护 层 ， 比 如 ， 大 豆 复 叶 〈Moline & Bostrack, 1972) 。 在 
离 层 形成 的 一 阶段 的 研究 相对 较 多 ，Nakano et al (2012) 研究 表明 : 植物 在 脱落 器 官 基部 分 
化 出 离 区 Cabscission zone, AZ) ， 即 器 官 发 生 脱 落 的 组 织 区 域 及 邻近 区 域 ， 通 常 由 5 一 50 
层 小 而 等 径 、 胞 质 致 密 、 胞 间隙 小 的 细胞 组 成 ， 尽 管 有 如 此 多 的 离 区 细胞 存在 ， 但 是 ， 在 整 
个 脱落 过 程 中 ， 离 区 内 仅 有 1 一 2 层 细 胞 发 生 分 离 即 为 离 层 (Separation layer) o Sexton et al 
(1982) 就 该 现象 作出 解释 : 基于 诱导 因素 仅 在 离 层 处 发 挥 有 效 作 用 ， 虽 然 所 有 的 离 层 细 胞 
均 有 潜在 分 化 的 能 力 ， 但 是 只 有 1 一 2 层 离 层 细 胞 对 诱导 信和 号 反应 相对 敏感 。 在 不 同 植物 与 
组 织 中 , 离 层 细胞 层 数 也 不 尽 相 同 , Gd RS Zr (Arabidopsis thaliana) 蓄 器 官 的 离 层 细胞 有 4 一 
6 JÆ (Mcmanus et al, 1990;Patterson et al, 2004) ， 水 稻 离 层 细 胞 有 12 层 〈 郑 丽 媛 ，2016) ， 
西洋 接骨 木 (Sambucus nigra) 叶 离 层 有 30 Ei (Taylor, 2001) . Doorn & Stead (1997) 通 
过 比 对 细胞 的 形态 ， 大 致 把 离 层 细胞 归 为 三 类 : 细胞 形态 相似 ， 大 小 等 径 ， 比 相 邻 细胞 小 ， 
BIE; 与 相 邻 细胞 在 形态 和 大 小 上 相似 。Bair (1984) 在 电镜 下 观察 薄荷 科 植 物 CAR OD 
时 发 现 离 层 细胞 的 液 泡 较 周围 细胞 小 ; 细胞 核 较 周 边 细胞 大 ， 核 仁 明 显 ; 细胞 器 (多 聚 核糖 
体 、 高 尔 基 体 、 粗 面 内 质 网 和 线粒体 ) 明显 增多 ; 细胞 膜 内 陷 ， 出 现 壁 旁 体 。 最 近 ， 唐 连 和 
陈 庆 富 (2017) 采用 石蜡 切片 、 解 痢 观 察 等 方法 对 7 个 落 粒 和 不 落 粒 荞麦 属 植物 的 花梗 关节 
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进行 综合 分 析 并 发 现 : 在 荞 关 开花 期 ,花梗 薄 壁 细胞 中 淀粉 粒 丰富 ， 维 管束 分 化 不 明显 ; 细 
胞 体积 较 小 、 排 列 紧密 ， 这 些 特 征 与 前 人 研究 的 离 层 结构 相似 ， 我 们 可 以 认为 : 花梗 关节 作 
用 与 离 层 作用 相似 。 通 常情 况 下 ， 若 花梗 关节 表现 为 缮 缩 ， 则 有 果实 脱落 现象 产生 。 
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图 1 植物 器 官 脱 落 的 细胞 模式 《图 片 改 自 : 王 继 恩 等 , 2017;Li & Olsen, 2016) 
Fig. 1 Plant cell shedding patterns of organs (picture adapted from: Wang Jien et al, 2017; Li & 
Olsen, 2016) 


2 落花 落果 的 生理 基础 
2. 1 IAA 和 ETH 调控 的 生理 基础 

在 植物 落花 落果 的 过 程 中 ，IAA 和 ETH 扮演 着 重要 的 角色 (Eo & Lee, 2009;Meir et al, 
2010;Patterson & Bleecker, 2004;Iglesias et al, 2004) 。 离 层 中 的 IAA 信和 号 转 导 途径 是 抑制 器 
官 脱落 的 关键 ， 无 论 是 Addicottet al (1955) 年 提出 的 “生长 素 梯度 理论 "， 还 是 人 们 按照 这 
一 理论 适当 施用 外 源 植 物 生 长 调节 剂 C a-Naphthaleneacetic Acid, NAA) 、IAA、 

(2,4-Dichloroacetic Acid, 2,4-D ) 等 处 理 不 同 植物 或 植物 同一 器 官 的 不 同 部 位 ， 均 表现 为 抑 

制 脱 落 ， 如 蔬菜 类 番 茹 、 大 豆 和 水 果 类 柑橘 、 蔷 果 、 梨 ， 鼻 熙 叶柄 远 轴 端 和 近 轴 端 ， 以 上 试 
验 为 植物 落花 、 落 果 况 定 了 人 研究 基础 。 通常 认为 ， 离 层 区 两 端 生 长 素 浓度 能 直接 影响 植物 器 
官 的 脱落 ， 生 长 素 极 性 运输 到 离 区 是 阻 断 离 层 形 成 的 首要 条 件 (Taylor & Whitelaw, 2001) 。 
IAA 通过 调节 离 层 细胞 对 ETH 的 不 敏感 来 负 调 控 器 官 脱 落 (Sexton & Roberts, 1982) 。 
Robertset al (2000) 研究 表明 : IAA 能 延缓 离 层 形成 ，ETH 则 促进 离 层 形成 。Brown (1997) 
WA TAA 之 所 以 能 对 植物 器 官 脱落 起 到 抑制 作用 ， 是 因为 当 叶 片 受到 外 界 环境 胁迫 时 ， 流 
向 离 层 部 位 的 IAA 减少 ， 离 层 对 ETH 更 敏感 (Sakamoto et al, 2008) ， 继 而 施用 乙烯 阻 断 
剂 氨 基 乙 氧 基 乙烯 基 甘 氨 酸 HCL (aminoethoxyvinyl glycine HCD 和 合成 的 生长 素 2,4- 二 所 
ASAE AR (2,4-Dichlorophenoxyacetic acid) 的 混合 物 来 阻止 柑橘 和 苹果 在 收获 前 的 果实 脱 
落 (Anthony & Coggins, 1999; Yuan & Carbaugh, 2007) . RAI (jasmonic acid, JA) 在 拟 南 
芥 花 器 官 脱 落 中 也 起 抑制 作用 Ueda et al (1996) 在 菜豆 中 发 现 : 莱 莉 酸 能 使 纤维 素 酶 的 活 
性 增加 ， 进 而 水 解 菜豆 叶柄 基部 细胞 壁 中 的 多 糖 ， 促 进 脱 落 。Kim et al (2013) 在 拟 南 芥 中 
AA: 来 莉 酸 受 体 突变 后 ， 冠 菌 素 不 敏感 1 (coronatine insensitivel, coil) 导致 拟 南 芥 花 器 
官 脱落 延迟 。 

KR IAA 和 JA 之 外 ,其 他 激素 也 可 能 影响 脱落 ，ABA、 水 杨 酸 也 在 调节 衰老 方面 具有 广 
泛 应 用 的 前 景 ， 花 器 官 和 叶片 等 在 脱落 前 似乎 都 会 衰老 CGuiboileau et al, 2010; Patharkar 
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&Walker, 2015, 2016) 。 对 脱落 起 促进 作用 的 ETH. GAs 等 在 拟 南 芥 细胞 分 离 层 中 已 被 鉴 
定 (Arnaud et al, 2010) 。 
2. 2 几 种 重要 酶 调控 的 生理 基础 
在 大 豆 果 苹 开 裂 、 拟 南 芥 花 泊 脱落 、 番 茄 花 柄 脱落 和 荞麦 、 水 稻 、 小 麦 落 粒 ( 落 果 ) 等 
生理 过 程 中 , 一 旦 脱落 被 激活 , 许多 有 趣 但 相对 不 明 原 因 的 事件 发 生 在 AZ 中 , 随 脱 落 进展 ， 
AZ 细胞 膨大 , 细胞 质变 得 更 碱 性 , 这 在 拟 南 芥 、 番 茄 等 中 已 被 证 明 (Sundaresan et al, 2015), 
但 AZ 细胞 质 PH 变化 的 原因 仍 不 清楚 。 对 此 现象 的 一 个 假设 是 : 碱 性 可 能 是 脱落 酶 的 最 佳 
PH。 而 在 离 层 细胞 内 许多 酶 类 物质 明显 增多 ， 如 氨基 酸 、 和 蛋白 质 、mRNA Fil rRNA, BK 
内 的 RNA 最 终 被 翻译 成 蛋白 质 或 酶 ， 其 中 纤维 素 酶 和 果 胶 酶 是 最 重要 的 酶 ， 离 层 中 的 纤维 
素 酶 活性 增加 一 直 延 续 到 最 后 脱落 , 在 生长 发 育 过 程 中 纤维 素 同 工 酶 和 果 胶 酶 共同 作用 利于 
脱落 。 离 层 处 p-1,4- 葡 聚 糖 酶 (B-1,4-glucanase) 活性 在 脱落 时 旦 显著 性 增加 、 表 达 上 调 。 脱 
落 的 另 一 重要 变化 是 中 胶 层 主要 成 分 果 胶 酸 钙 等 果 胶 类 物质 降解 成 果 腕 和 果 胶 酸 , 容易 被 路 
未 的 是 ， 一 部 分 酶 〈 多 聚 半 乳糖 醛 酸 酶 (polygalacturonase) 、 葡 聚 糖 酶 (glucanase) AZ 
与 离 区 形成 ， 它 们 只 是 负责 降解 细胞 壁 中 的 果 胶 和 纤维 素 ， 从 而 促进 脱落 。 另 外 ，RNA Bi. 
DNA 酶 、 蛋 白质 酶 、 磷 酸 酯 酶 、 氨 酸 解 氮 酶 和 过 氧化 物 酶 等 这 些 酶 促进 脱落 的 主要 原因 可 


1 


> 能 是 : 促进 离 区 保护 层 形成 ， 加 速 离 区 伤口 木质 化 ， 在 脱落 过 程 中 ， 基 于 此 ， 在 果 柄 处 喷 施 
co AS VI CN fi? AME] AIP (2-aminoindan-2-phosphonic acid) ， 离 区 葵 丙 氨 酸 解 氨 酶 活性 
cp 降低 ， 果 实 脱 落 率 降 低 。 

e Bia REP, ZJXGSJXTRIHOMEEIUH]u I. GE IAL TS KARA 
e expansin, pathogenesis HHX Æ F1. metallothioneins, WRKY Œ Á% (Cho et al, 2000; Belfield 
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£ et al, 2005; Meir et al, 2010; 李 政 , 2014) 。 值 得 一 提 的 是 ， 在 PCD (programmed cell death ) 
m 中 的 关键 蛋白 LX 蛋白 是 一 个 T2/S-like ribonuclease 核糖 核酸 酶 ，Bar et al (2011) 在 番茄 
的 离 区 中 LX 蛋白 在 成 熟 离 区 特异 性 表达 ， 在 近 轴 端 和 远 轴 端 不 对 称 性 表达 ， 这 种 生理 生 
化 变化 是 花梗 脱落 的 关键 ; 在 拟 南 芥 中 与 PCD 相关 核 酶 BENI 也 能 够 被 离 区 诱导 表达 。 特 
别 神奇 的 是 ， 拟 南 芥 离 区 BENI 启动 子 也 在 番茄 的 其 它 组 织 叶 、 花 、 果 实 中 表达 〈Lers et al, 
1998;Lehmann et al, 2001; Lers et al, 2006) 。 
3 落花 落果 的 遗传 学 规律 
3.1 传统 遗传 学 规律 
从 传统 遗传 学 角度 看 , 植物 个 体 本 身 或 细胞 基因 组 的 自发 突变 或 人 工 诱 变 使 脱落 表 型 改 
变 ， 这 些 表 型 变化 均 能 找到 相应 的 突变 基因 。 传 统 遗 传 学 多 是 研究 落花 机 制 的 ， 如 番茄 离 层 
形成 基因 Gointless, J2. LS) ， 和 番茄 中 若 /基因 发 生 突 变 ， 会 使 第 一 个 外 显 子 的 部 分 序列 
和 起 始 密 码 子 的 上 游 共 939 bp 的 碱 基 人 缺失， 番茄 从 有 离 区 品种 变 成 无 离 区 品种 ;突变 体 
jointless 的 表 型 为 花梗 无 法 脱落 (Mao et al, 2000; Roldan et al, 2017) ; 3&3 1,4-B- 葡 聚 糖 酶 
Ccel2) 反 义 抑 制 转基因 植株 中 ， 果 实 离 区 的 断裂 力 明 显 增加 〈Brummell et al, 1999) 。 此 
外 ，Yang et al (2005) 做 进一步 研究 表明 : ARPS 12 染色 体 近 着 丝 粒 处 的 . 且 基因 也 控 
制 着 番茄 离 区 的 形成 。Schumacher et al (1999) 在 番茄 LS 突变 体 中 发 现 花 中 无 花 闪 的 现象 
EXE RA ES DC REED LS 突变 所 致 。 与 番茄 LS 基因 同 源 的 拟 南 芥 基 因 ALAS, 其 敲 除 突 
变 体 las 表 型 为 花 器 官 脱落 延迟 (Greb et al, 2003) ， 在 拟 南 芥 双 突变 体 bop?! 和 bop2 中 ， 
由 于 离 区 无 法 正常 形成 而 使 花 器 官 脱落 表 型 缺失 , 也 进一步 表明 : Bop7 和 Bop2 基因 与 离 层 
发 育 有 关 (McKim et al, 2008) ， 而 Wang et al (2006) 通过 基因 敲 除 实验 证 明 : KNAT/BP 
调控 拟 南 芥 花 器 官 离 区 发 育 。 在 bp 突变 体 中 ， 花 器 官 离 区 的 泡 状 细胞 较 多 ， 花 器 官 提前 脱 
落 。 当 然 ， 并 不 是 所 有 延迟 脱落 表 型 都 是 通过 调控 离 区 发 育 而 实现 的 ， 如 Jinn et al (2000) 
发 现 : 在 拟 南 芥 受 体 激酶 HAESA 〔〈 富 含 亮 氨 酸 重复 序列 ) 反 义 抑 制 转基因 植株 中 ， 花 泊 有 外 
三 轮 脱 落 延迟 ; 在 严重 的 转基因 株 系 中 ， 花 办 不 会 脱落 ，Stenvik et al (2008) 证 明 : IDA 所 
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产生 的 多 肽 正 是 通过 HAESA 调控 拟 南 介 花 器 官 脱 落 过 程 , 此 外 , IDA 受 体 基因 基因 (H4ES4， 
HAE) 是 不 受 外 源 乙烯 所 影响 的 ， 敲 除 HAE 和 HAE 同 源 基 因 CHAESA-LIKE 2, HSL2) WR 
ARS, 拟 南 芥 花 器 官 脱 落 被 显著 延迟 (Jinn et al, 2000; Patharkar & Walker, 2016)。 利 用 T-DNA 
插入 技术 获得 的 拟 南 芥 生长 素 啊 应 因子 2 CAuxin Response Factor2, arf2) 突变 体 ， 其 可 能 通 
过 抑制 细胞 壁 降解 酶 类 的 活性 ， 进 一 步 延 迟 离 区 细胞 的 分 离 ， 促 进 花 器 官 〈 重 点 是 雄蕊 ) 发 
育 ， 使 花 器 官 脱 落 延 迟 ， 但 是 不 能 阻止 脱落 。 有 趣 的 是 : arfl 能 增强 arf2 突变 体 脱落 表 型 ， 
可 见 arfl 和 arf2 具有 部 分 元 余 的 功能 ， 能 辅助 调控 脱落 ， 拟 南 芥 突变 体 之 间 也 存在 相互 作 
H, W ARFI, NPHA4/ARF7 和 ARF19 的 突变 能 增强 arf2 突变 体 的 延迟 脱落 表 型 《Ellis et al, 
2005;Okushima et al, 2005) 。 关 了 晓 溪 (2015) 发 现 SLARF2-RNAi 植株 花 器 官 脱落 延迟 。 值 
得 留意 的 还 有 乙烯 受 体 突变 体 ， 通 过 EMS 诱 变 得 到 的 乙烯 受 体 突变 体 ctr] 和 下 游 的 ein2. 
ein3, ers2 突变 体 的 花 器 官 脱 落 延 迟 (Patterson & Bleecker, 2004) , 当 乙 烯 受 体 ETRI 与 外 界 
的 乙烯 信号 分 子 结合 ,激活 下 游 的 EIN, 进而 激活 转录 因子 EIN3 调控 下 游 的 肢 基 因 传递 乙 
烯 信号 分 子 ， 植 物 响应 乙烯 反应 ， 植 物 器 官 加 速 脱 落 。 
54, FARSI CACTIN-RELATED PROTEINS, ARP) 家 族 在 花 器 官 脱 落 中 起 关键 作用 。 
Kandasamy (2005) 利用 RNAi 实验 产生 的 ARP7 敲 除 转基因 株 系 中 ， 花 器 官 脱落 明显 延迟 ， 
且 其 离 区 发 育 和 乙烯 三 重 反应 与 野生 型 保持 一 致 , 表明 4RP7 调 探花 器 官 脱落 独立 于 乙烯 途 
径 ， 与 其 类 似 的 花 器 官 脱 落 调控 基因 还 有 AGLIS, HAESA、ARP4。Cho $ Cosgrove (2008) 
RIL: IDA. HAESA 和 HSL2 (HAESA-LIKE2), UL MAPK 级 联 信号 途径 的 依次 作用 ， 控 制 
拟 南 芥 花 器 官 脱 落 过 程 , 如 HA4ES4 下 游 位 于 由 MKK4/5 MITOGEN 活化 的 蛋白 激酶 (MAPK ) 
级 联 和 MPK3/6 MKK 级 联 的 花 器 官 不 能 脱落 ， 相 反 ， 活 化 的 MKK4/5 的 表达 则 能 够 恢复 
haelhsl2 双 突 变 体 脱 落 表 型 ， 表 明 : HAESA 下 游 的 CMITOGEN-ACTIVATED PROTEIN 
KINASE KINASE4, MKK4 ) /MKKS 激活 (MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE6, 
MPK6)/MPK3 以 控制 拟 南 芥 花 器 官 的 脱落 过 程 。 目 前 尚 不 清楚 哪 种 MAP 三 联 激酶 在 脱落 途 
= 径 中 起 作用 ， 也 不 清楚 HAE 受 体 复合 物 与 MAPK 级 联 之 间 是 否 存在 其 他 中 间 体 。Patharkar 
os & Walker (2015) 惊人 的 发 现 ，MKK4/5 的 说 除 导 致 HAE 的 正常 表达 不 到 20%， 因 为 在 花 
= 器 脱落 区 脱落 被 激活 ，H4E 被 认为 是 MAPK 级 联 的 上 游 基 因 (Cho et al, 2008) 。 过 表达 
2< 的 MADS 结构 域 转录 因子 AGAMOUS-LIKE 15 (AGL15) 可 阻 断 脱 落 ， 但 不 会 改变 AZ 的 发 
育 ， 这 表明 AGLIS 是 脱落 的 负 调 控 因子 (Fernandez et al, 20000 ， 图 2 和 表 1。 此 外 ， 一 
‘= 旦 脱落 信号 传导 途径 被 激活 ，MAPK 级 联 使 丝氨酸 231 和 257 上 的 AGLIS WER, FFA 
© HAE 表达 。 一 旦 新 合成 的 HAE 取代 了 质 膜 ， 就 完成 了 一 个 正 反 馈 回 路 。 正 问 反 馈 网 络 和 
MAPK 级 联 反应 都 显著 放大 了 起 始 信和 号 的 离散 性 ， 这 就 解释 了 在 花 器 官 脱落 过 程 中 HAE K 
达 的 增加 。 尽 管 4G775 似乎 是 调节 脱落 的 主要 转录 因子 ， 但 它 也 不 是 唯一 的 转录 因子 。 例 
W, agll5 /ag118 双 突 变 体 脱 落 早 于 野生 型 ， 表 明 AGLIS 的 姐妹 蛋白 4GL178 1E AGLIS 中 发 
挥 部 分 部 分 见 余 的 作用 CPatharkar & Walker, 2015; Patharkar et al, 2016) 。 

正常 脱落 需要 ADP- 核 糖 基 化 因子 GTP 酶 活化 蛋白 (NEV NEVERSHED) 。 NEV WR 
变 改变 高 尔 基 体 结构 和 反 式 高 尔 基 体 网 络 的 位 置 。nev 突变 体 壁 旁 区 训 泡 大 量 积累 ， 这 可 能 
是 将 HAE 和 其 他 和 绰 白 质 移 到 质 膜 上 的 结果 (Liljegren et al, 2009) 。 三 个 不 同 的 次 联 基因 中 

的 突变 可 以 部 分 恢复 夺 泡 运输 和 nev 突变 体 的 脱落 。 这 三 个 辅助 基因 中 的 第 一 个 是 EVR, 
EVERSHED) , 也 称 为 抑制 剂 (SOBIR1, BR11) 的 受 体 样 蛋白 激酶 (Leslie et al, 2010). BAK1 
相互 作用 受 体 类 激酶 1 中 的 突变 (BIRI) 可 通过 EVR / SOBIRI 中 的 次 联 突变 抑制 病原 体 应 

Z (Gao et al, 2009) , SERKI 中 的 次 联 突变 也 可 抑制 nev RI (Lewis et al, 2010) 。 从 分 
子 机 制 的 角度 来 看 ， 如 何 突变 HAE 的 共同 受 体 可 以 恢复 nev 突变 体 的 脱落 并 不 清楚 。 三 重 

突变 体 serk1/ serk2 Ibak] 实际 上 具有 轻微 的 花 器 脱落 缺失 表 型 (Meng et al, 2016) , #1. 

最 后 ， 一 种 受 体 类 细胞 质 激 酶 CCST, CAST AWAY) 中 的 继 发 性 突变 也 可 以 抑制 nev 突变 体 
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的 表 型 。CST 在 拟 南 芥 叶肉 原生 质 体 中 与 HAE All EVR 相互 作用 (Burr et al,2011) 。 EVR, 
SFERK7 和 CST 的 二 级 突变 都 能 恢复 nev 突变 体 的 脱落 ， 但 是 这 些 植物 的 最 终 AZ 痕 是 过 度 

分 化 的 ,说 明 参 与 脱落 激活 阶段 的 某 些 基因 也 在 AZ 痕 的 最 终 分 化 中 起 作用 。Z4 忆 除了 被 圳 
泡 穿梭 之 外 ， 还 能 检测 内 质 网 的 错误 信息 ， 内 质 网 相关 降解 系统 ERAD) 确保 HAE 没有 

缺陷 (Baer et al, 2016) 。ERAD 系统 有 缺陷 时 ， 产 生 部 分 功能 蛋白 的 HAE 的 等 位 基因 仍然 
可 以 使 其 进入 质 膜 并 转 导 脱 落 信 号 。 图 2 出 示 了 脱落 激活 信号 传导 途径 的 模型 。 
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图 2 脱落 激活 信号 传导 途径 的 模型 〈 图 片 引 自 Patharkar & Walker, 
2017) 
Fig. 2 Model of abscission activation signaling pathway(Figure from 
Patharkar & Walker, 2017) 


dé 1 影响 花 器 官 脱落 的 突变 体 
Table 1 Affect flower organ shedding mutants 


名 称 突变 体 表 型 参考 文献 
Name Mutant Phenotype References 
LE BECAS te 
AN jointless . FEES Mao et al, 2000; Roldan et al, 2017 
番茄 Pedicel does not fall off 
Te t rh NN 
cud LS Fen JIEM Schumacher et al, 1999 
Flower petals 
feast FLY HEIR 
las Hear E DLEE Greb et al, 2003 
Flower organs fall off 
Ear E iYi 
ern bop1/bop2 Hea SERA McKim et al, 2008 
拟 南 芥 Flower organs fall off 
Arabidopsis 1638 EL Ae ES Ellis et al, 2005;Okushima et al, 
arfllarf2 
Flower organs fall off 2005 
花 器 官 脱 落 提 前 Patharkar & Walker, 
agl15 /agl18 


Organs fall off in advance 2015;Patharkar et al,2016 


hina Y 


serkl/ serk2 花 器 官 脱 落 表 型 缺失 
/bakl Flower organs fall off 


花 器 官 脱落 延迟 
dabl-5 TERR Base Patterson et al, 2004 
Flower organs fall off 


花 器 官 脱落 延迟 Jinn et al, 2000;Patharkar & 
Flower organs fall off Walker, 2016 


se 全 不 正堂 脱落 
ida 化 器 官 不 正常 脱落 Stenvik et al, 2008 
Flower organs fall off 


花 器 官 脱落 延迟 
ein2 和 Jinn et al, 2000 
Flower organs fall off 
花 器 官 脱落 延迟 
ein3 AEST IGI Patterson & Bleecker, 2004 
乙烯 Flower organs fall off 


ETH 花 器 官 脱落 延迟 
ers2 AEST IG Patterson & Bleecker, 2004 
Flower organs fall off 
花 器 官 脱落 延迟 
etrl Pea E DEE Patterson & Bleecker, 2004 
Flower organs fall off 


Meng et al, 2016 


HSL2 


3.2 现代 遗传 学 规律 
现代 遗传 学 〈 即 基因 层面 的 分 子 生物 学 ) 在 落花 落果 遗传 规律 研究 上 ， 与 传统 遗传 学 不 
同 ， 主 要 集中 于 落果 规律 的 研究 ， 落 果 的 遗传 较 复 杂 ， 并 不 是 简单 由 单 基 因 或 寡 基 因 控 制 的 
质量 性 状 。Porter (1959) 利用 CimarronxWichita 杂交 ， 推 断 出 小 麦 落 粒 是 由 多 基因 中 的 隐 
性 基因 控制 。 在 BlackhullxWichita 群体 中 ， 落 粒 由 两 对 基因 控制 ， 穗 轴 的 脱落 主要 与 离 层 
有 关 ， 穗 轴 中 离 层 的 发 育 由 穗 轴 0 位 点 控制 ， 且 离 层 细胞 的 层 数 依赖 于 此 位 点 上 的 隐 性 等 
位 基因 q 的 表达 量 (Simonset et al, 2006; Zhang et al, 2011; Sormacheva et al, 2015). J^, 3£ 
通 荞 麦 (Fagopyrum esculentum) 沙 粒 人 至 少 受 两 对 以 上 基因 控制 ,后 来 发 现 由 3 对 显 性 基因 控 
制 ， 只 要 其 中 任意 两 对 显 性 基因 互补 表 型 则 为 落 粒 〈Wang et al, 2005) 。 有 研究 发 现 甜 医 
HOMO 的 花柱 同 长 自 交 可 育 基 因 及 与 其 中 一 个 落 粒 性 基因 Sht 是 紧密 连锁 的 (Yasui et al, 
1987; Pan & Chen, 2010) 。 在 育种 实践 中 发 现 ， 荞 麦 不 落 粒 的 自 交 可 育 衍 生 系 之 间 杂 交 可 产 
生 落 粒 的 杂种 后 代 ， 暗 示 至 少 有 两 对 显 性 互补 基因 控制 着 落 粒 性 的 遗传 。 岳 鹏 等 2012) 发 
现 落 粒 性 在 甜 自 21-1 和 Lorena- 3 正 反 交 的 2 个 Fo 群体 中 均 遵 循 9: 7 的 分 离 模式 ， 落 粒 性 
为 2 对 显 性 互补 基因 的 遗传 模式 ， 当 双亲 的 落 粒 性 均 介 于 难 落 粒 和 易 落 粒 之 间 时 ， 其 杂种 后 
代 往往 会 按 多 基因 控制 的 数量 遗传 模式 分 离 , 落 粒 性 的 遗传 控制 既 有 主 效 基因 , 也 有 微 效 基 
因 控 制 ， 在 落 粒 类 型 中 有 不 同 落 粒 强度 问题 ， 这 显然 涉及 数量 性 状 遗 传 。 
4 落花 落果 的 分 子 生物 学 
4. 1 IAA 和 ETH 调控 的 分 子 机 制 
IAA 主要 通过 调控 基因 的 表达 而 影响 落花 落果 过 程 ,IAA 借助 ARF 蛋白 行使 调控 功能 ， 
ARF 蛋白 一 般 由 (DNA-binding Domain, DBD) 、 (Middle Region, MR) 、 (c-teminald 
omain, CTD) 组 成 (Hagen & Guilfoyle, 2002) , PIR iRAE CEH OBAR ZAR 
和 苏 氨 酸 ) MET RAAR, TAR) ， 故 而 能 激活 或 抑制 生长 素 调控 基因 转录 ， 和 蛋白 质 
结构 域 DBD 与 AuxRE (aux in response element) 元 件 的 TGTCTC 序列 特定 结合 ， 调 控 I 
AA 生理 效应 CUlmasov et al, 1999a;Wu et al, 2011) . Gray & Estell (2000) 研究 发 现 ， 
这 种 效应 随 IAA 含量 变化 而 存在 差异 ， 当 其 含量 较 低 时 ，ARF 蛋白 结构 域 的 N、C 两 末端 
的 DNA 结合 域 , 即 DBD 区 域 可 与 Aux/IAA 结合 形成 Aux/IAA-ARF, ARFs 的 活性 被 抑制 
IAA 含量 较 高 时 ，IAA 结合 TIR1， 促 进 Aux/IAA 的 泛 素 化 ，AuxIAA-AREF 被 水 解 ， 激 活 


= 
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ARFs， 促 使 生长 素 反 应 基因 表达 。Meir et al (2010) 通过 番 产 花 林 离 层 响应 生长 素 的 转录 
组 分 析 发 现 : Aux/TAA 部 分 家 族 基因 表达 随 花 条 的 脱落 而 下 降 , 拟 南 芥 生 长 素 响 应 因子 基因 
ARF1, ARF2. ARF7, ARF19 都 涉及 到 花 器 官 离 层 的 形成 。 以 上 研究 主要 是 通过 抑制 ARF 
基因 参与 离 层 调控 ， 且 通过 生长 素 抑制 离 层 脱落 和 4RF 响应 生长 素 ， 进 而 调控 器 官 离 层 的 
形成 。 而 Gao et al (20160 通过 基因 沉默 技术 证 明 ，RHpzZ4476 SEIZES BS SP ee IA MY RES 
花灯 脱落 有 重要 作用 ， 其 主要 机 理 可 能 是 与 ARFs 互 作 来 对 离 层 发 育 起 作用 。 

与 IAA 相反 的 是 ，ETH 不 仅 可 以 加 速 衰老 和 促进 脱落 ， 还 能 促进 离 区 中 水 解 酶 类 诱导 
合成 纤维 素 和 果 胶 酶 。Parra et al (2011) 在 许多 不 同 的 物种 〈 拟 南 芥 、 番 若 ) 和 器 官 〈 叶 
Hr. EE. IEZRRIURSEAS) H, ETH 含量 直接 影响 花 器 官 脱 落 ， 并 加 速 离 层 的 形成 。 乙 烯 
能 诱导 离 层 部 位 RNA 和 和 蛋白 的 合成 、 器 官 脱 落 的 相关 基因 、ETH 反应 基因 (pathogenesis 
related proteins, PR) 表达 。 植 物 器 官 脱 落 的 相关 基因 PR 表达 也 因 乙 烯 的 诱导 而 上 调 (Tuc 
ker et al, 2002) 。 最 近 ，Chen et al (2011) 发 现在 乙烯 转 导 途 径 中 MADS 转录 因子 (FO 
REVER YOUNG FLOWER, FYF) 的 过 表达 ， 使 器 官 脱 洲 延 迟 。 

在 离 层 形成 过 程 中 ， 离 区 先 感受 脱落 信号 ， 后 启动 脱落 ， 这 可 解释 ETH 与 IAA fibi 
关于 ETH 与 IAA 持 抗 作用 存在 两 种 观点 : 在 第 一 阶段 (感受 脱落 信号 ) 中 植物 器 官 离 区 只 
对 IAA 敏感 ， 对 ETH 不 敏感 ， 而 第 二 阶段 (启动 脱落 ) 离 区 细胞 能 够 响应 ETH 而 对 IAA 
不 敏感 (Sexton et al, 1982; 高 欣欣 等 ，2013) 。 但 是 ，IAA 抑制 脱落 是 不 可 能 被 ETH 3 
转 的 。 离 区 中 IAA 可 能 借助 中 间 媒 介 - 乙 烯 受 体 CETR/ERS1) ， 从 而 改变 植物 细胞 对 乙烯 
的 敏感 性 (Sexton et al, 1982) ， 紧 接着 Roberts et al (2002) 和 Meir et al (2010) 研究 
表明 : 乙烯 受 体 ETR/ERSI 可 能 经 IAA 调控 而 诱导 离 区 细胞 适时 对 乙烯 信号 产生 应 答 。 

4. 2 几 种 重要 酶 调控 的 分 子 机 制 

纤维 素 酶 中 的 B- 葡 萄 糖苷 酶 〈(BG) 在 花 果 脱落 过 程 中 起 关键 作用 ， 早 在 1994 F, 
Lashbrooket al 从 成 熟 番 茄 果 实 cDNA 文库 中 分 离 出 2 个 编码 内 切 -1，4-B- 葡 聚 糖 酶 (EGase) 
的 基因 (TomCel1、TomCel2) ， 两 者 的 编码 产物 同 源 性 高 达 50%。 此 外 ， 在 大 豆 脱落 区 中 
表达 的 与 TomCell 有 68% 的 同 源 性 ， 鳄 梨 (Persea americana Mill. ) 果实 中 表达 的 AvoCell 
蛋白 与 TomCel2 有 $7% 的 同 源 性 。 番 茹 中 这 2 个 基因 重复 表达 ， 即 TomCell 和 TomCel2 可 
在 同一 植物 组 织 中 被 检测 到 。 但 它们 在 不 同 部 位 表达 量 存在 差异 ， 如 脱落 区 域 、 成 熟 花 粉 宫 
(TomCell mRNA) 、 成 熟 果 实 (TomCel2 mRNA1) 。 此 外 ， 欧 阳 杰 等 (2007) 通过 研究 
EGases 在 植物 细胞 生长 发 育 中 的 作用 ， 发 现 编码 B- 葡 聚 糖 酶 的 Tom Cel2 基因 在 番茄 果 柄 离 
区 中 大 量 表达 ， 当 细胞 分 离 时 ，7TomCel2 基因 促进 果 胶 层 水 解 ， 果 实 脱 落 。 若 限制 TomCel2 
基因 表达 ， 花 的 脱落 也 随 之 降低 。Campillo 和 Bennett (1996) 从 番茄 中 分 离 得 到 6 个 纤维 
素 酶 基因 中 的 Cell. Cel5. Cel6 在 脱落 过 程 中 显著 表达 ， 但 是 表达 的 程度 有 所 不 同 ， 可 见 ， 
纤维 素 酶 在 调控 离 区 形成 与 器 官 脱落 是 一 个 复杂 的 过 程 。 

果 胶 酶 中 的 多 聚 半 乳 糖 醛 酸 酶 Cpolygalacturonase , PG ) ll I Be A RE C pectin 
methylesterase, PME) 对 落花 落果 的 作用 是 不 容 小 遍 的 。 目 前 ， 已 有 大 量 的 多 聚 半 乳糖 醋酸 
fig (PG) 基因 参 在 植物 器 官 的 脱落 过 程 中 表达 上 调 。 番 茄 TAPGI-TAPG6 (Hadfield et al, 
1998) 、 油 菜 CAW471 (Whitelaw et al, 2002) 和 RDPG ( 张 兰 , 2013) 、 大 豆 SDPG (KY, 
2013) . RGF ADPGI fll ADPG2 (Ogawa et al, 2009) 、 荔 枝 LcPGI (Peng et al, 2013) , 
这 些 基 因 特 异 编码 内 切 多 聚 半 乳 糖 醛 酸 酶 (PGs) ， 并 在 花 器 官 离 层 和 果 柄 离 层 中 表达 。 
ADPGI 和 A4DPG2 促进 酶 水 解 ， 且 是 果 鞠 开裂 所 必需 的 基因 。 若 其 发 生 基因 突变 会 导致 不 
开裂 果实 的 形成 (Ogawa et al, 2009) 。 此 外 , 果 胶 甲 酯 酶 介 于 植物 细胞 壁 和 细胞 之 间 (Micheli， 
2001) 。 张 莉 等 〈2012) 在 拟 南 芥 花 办 中 发 现 : 一 个 编码 果 胶 甲 酯 酶 的 基因 4149022330 在 
花 器 官 的 离 层 中 表达 ,基因 4t4g022330 可 能 参与 了 果 胶 代谢 而 影响 拟 南 草花 次 脱 沙 。 最 近 ， 
Kumpf etal (2013) 通过 植物 侧根 突变 分 析 发 现 : IDA 和 HAE 通过 调节 果 胶 中 PGs 活性 ， 
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进而 控制 植物 
基因 间接 调节 
4. 3 落花 落果 
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侧根 离 区 的 发 育 ， 经 基因 
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4.3. 1 水稻 


水 稻 落 粒 性 状 的 QTL 多 数 被 定位 于 第 1、 


目前 未 被 定位 


2006; 朱子 超 等 


体 上 的 基因 : 


到 。 位 于 第 1 
,2014) ; 位 于 第 4 
shat、SH6(t) 朱 子 超 


究 者 基于 遗传 群体 及 其 连锁 图 
MIK TARIFFS QTL 研究 较 多 ， 
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裂 荧 的 分 子 机 制 及 相关 基因 的 定位 与 克隆 在 选 育 
谱 ， 对 控制 落 粒 的 QTL 进行 了 定位 ， 
改 植 物 落 粒 性 研究 相对 
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7 染色 体 上 ， 


染色 体 上 的 基因 : SH4 (Li et al, 2006) ; 


EB ^, 2014; ASN wee 
(Oryza sativa CTD phosphatase likel, OsCPL1) (Ji et al, 2010)。 尺 管 这 些 基 


, 2016) ; 


芯片 杂交 表明 : IDA-HAE/HSL2 信号 调节 细胞 壁 重 构 


月 品种 上 有 重要 意 A X. 
其 中 ， TK ABE AL 
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FW, CR). AEST HEHEHE 


而 第 10 染色 体 


位 于 第 0 染色 


位 于 第 7 染色体 上 的 基因 : 


因 与 落 粒 性 状 相 


各 自发 挥 作 用 的 内 部 机 理 却 不 同 ，OsCPL7 编码 CTD 的 磷酸 酶 区 域 ，OsCPL1 


降 
基因 促进 疾 壳 


离 层 的 发 育 ， 


控 区 域 12kb HIE T HI G) 


Fe 


突变 引起 下 游 


氏 磷 酸 酶 的 活性 而 阻 断 离 层 的 分 化 , 水 稻 表 型 变异 为 不 落 粒 。 在 水 稻 籽 粒 成 
部 离 层 形成 ， 种 子 易 落 粒 。 随 后 的 研究 发 现 gSHI1 也 影响 
1 个 SNP (single nucleotide polymorphism) 控 制 的 顺 式 作用 元 件 (5' 上 游 调 


个 编码 蛋白 Creplumless 的 直系 同 源 基 因 ) K 


达 的 改变 , 进而 抑制 GSAT 基因 的 正常 表达 , 阻碍 颖 壳 基 部 的 离 层 形成 ,导致 落 粒 表 型 缺失 。 


Li et al (2006) KRING qSH1 术 
中 的 1 SFR 
替换 ， 离 层 不 能 正常 发 育 ， 从 而 使 落 粒 表 型 缺失 。 控 于 
Zhou et al (2012) 发 现 : SHATI 在 离 层 中 的 表达 受 SH4 EVA, SHATI 又 能 维 
层 中 表达 ，SH4 和 SHATI 下 游 的 qSH1 维 


的 形成 , 如 图 


phosphatase 类 和 蛋白 (OsCPL1) ， 突 变 后 功 和 
etal (2014) & Inoue et al (2015) 表明 : 
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因子 同 源 基 因 SH4, 该 基因 的 第 1 个 外 显 子 
HRT, FAE Myb3DNA 结合 域 上 1 个 赖 氮 酸 被 天 冬 酰 氮 
I 水 稳 落 粒 性 的 基因 是 相互 协作 的 。 
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+ f 1 / 
SHa — mn | 


持 SH4 在 离 


持 SHAT] 和 SH4 在 离 层 中 的 持久 表达 ， 促 进 离 层 
3.Ji et al(2010) 发 现 : 落 粒 基因 SH-EH 编码 水 稻 Magic iC ont CTD) 

被 抑制 ， 离 层 形成 ， 落 粒 表 型 产 
QSH3 (KRES, DUO gSHI RISHA St 
和 胞 发 育 的 功能 ， 正 如 SHS 必须 在 qSHI 的 帮助 下 才能 促进 离 层 的 发 育 。 
能 行使 过 程 是 多 基因 精确 调控 的 复杂 过 程 ， 如 图 3 和 图 4。 
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图 3 水 稻 脱粒 性 的 相关 基因 调控 网 络 

Fig. 3 Rice threshing related gene regulatory network 
TE: 在 大 豆 中 , SIPS E h T E TL BEN Jo A SERE I EIS] JE: A A EIR | 
起 的 (下 图 ) 。 上 面板 的 中 间 部 分 显示 了 FCC 和 离 层 的 放大 照片 ， 同 时 显示 了 FCC 和 离 层 
的 横 切 面 和 黄 盒 的 腹 侧 缝合 线 。 落 果 和 落 粒 是 由 于 离 区 发 育 不 良 (AZ) 造成 的 。 中 间 的 卡 
通 代 表 AZ 区 域 的 一 个 横断 面 ， 包 括 番 菇 、 高 梁 和 水稻 中 的 离 层 ， 显 示 了 与 AZ 发 展 有 关 的 
功能 关系 的 基因 , 这 些 基 因 在 各 自 的 物种 中 都 被 显示 出 来 。 用 蓝 色 箭头 表示 基因 间 的 正 相 关 
KF No 
Note: In soybeans, the loss of pod dehiscence is caused by the excessive lignification of the fiber 
cap cells (FCCs) and cell wall modification of the inner sclerenchyma cells in the pod valves 
(upper panel). The middle cartoon of the upper panel shows the transverse section of the pod 
ventral sutures with the yellow box shows the enlarged photo of the FCC and abscission layer. The 
loss of fruit shedding and seed SHATTERING are due to the malfunction of the abscission zone 
(AZ) development of the pedicles. The cartoon in the middle represents a transversal section of the 
AZ region as boxed in tomato, sorghum, and rice; The genes with possible functional relationships 
that are involved in the AZ development in respective species are shown. The positive 
relationships between genes were shown by blue Arrows. 
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图 4 作物 落 粒 的 细胞 基础 〈 图 片 引 自 Dong& Wang, 2015) 
Fig. 4 Cellular basis of seed SHATTERING in crops (Figure from Dong & Wang , 2015) 


4.3.2 拟 南 芥 

拟 南 芥 中 BOPI/2 (BLADE ON PETIOLE1/2) 编码 nonexpressor of pathogenesis-related 
genes 1 的 转录 因子 进而 控制 花 器 官 离 区 形成 。 其 它 的 一 些 转录 因子 AGLIS A AGLIS 也 影 
响 花 器 官 脱 落 ， 这 两 个 转录 因子 的 过 表达 都 推迟 花 器 官 胶 落 和 衰老 (Adamczyk et al, 
2007;Fernandez et al, 2000) 。 最 近 ，Cai & Lashbrook (2008) 利用 基因 芯片 帅 选 实验 得 出 ; 
基因 4t ZFP2 (ZINK FINGER PROTEIN2) 的 过 量 表 达 不 仅 可 以 延迟 花 器 官 脱落 ， 还 影响 花 
的 形态 和 育 性 。 

值得 一 提 的 是 , 拟 南 芥 果 芋 开裂 也 与 器 官 脱 落 过 程 相关 , 主要 涉及 MADS-box 基因 中 控 
Hil] ESE JB AOA HI SHP1/2 (SH4TTERPROOF1/2) 和 决定 果 芋 发 育 的 FUL CFRUITFULL) 
基因 ， 这 些 基因 相互 作用 共同 调节 果 莱 发育。Ferrandiz et al (20000 提出 : FUL 负 调 控 SHP 
达到 平衡 拟 南 芥 果 匡 正常 发 育 的 效果 。 随 后 的 研究 中 ， 参 与 到 拟 南 芥 果 荧 离 层 〈separation 
layer) 发 育 的 基因 不 止 于 此 , 如 图 $, FUL 和 RPL 共同 发 挥 作 用 ,另外 SHI .SH2.CALCATRAZ, 
ALC) ~ uUNDEHISCENT, IND) 只 在 果 葬 离 层 表 达 ， 这 些 基因 还 与 离 层 形成 有 关 ，FUZ 对 
其 都 有 抑制 作用 ， 而 (REPLUMLESS, RPL) 则 限制 SHI/2 在 假 隔膜 (replum) 中 表达 。 最 
ir, Æ FUL 和 SHP, ALC, IND 的 上 游 发 现 的 基因 〈FILAMENTOUS FLOWER, FIL) 、 
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(YABBY3, YAB3) ~ (JAGGED, JAG) 共同 促进 它们 的 表达 , 而 基因 FIL. YAB3 和 JAG X 

被 RPL 基因 反馈 抑制 。 (4SYMMETIRC LEAVES, AS) 在 不 同 部 位 的 不 同 水 平 表 达 对 果 莱 发 
育 的 作用 也 截然 不 同 : 在 果 荧 中 过 表达 能 抑制 KNATI/BP 基因 的 作用 ; 在 假 隔 膜 中 低 水 平 表 
达 ， 对 KNATI/BP、RPL 基因 的 抑制 也 随 之 降低 ，KNATI/BP、RPL 协调 作用 ， 共 同 影响 假 
隔膜 的 发 育 。 如 图 5。 
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图 5 拟 南 芥 果 莱 离 层 发 育 的 网 络 调控 模式 图 

Fig. 5 A model for pattern formation of the valve margin in Arabidopsis 
TE: FEB: 果 莱 决定 因子 ; 正 五 边 形 代 表 : 假 隔膜 因子 ， 正 六 边 形 代表 : RKA: E 
线 代 表 : 间接 抑制 ， 实 线 代 表 : 直接 抑制 ， 双 实 线 代 表 : 共同 促进 作用 (Lewis et al, 
2010;Alonso-Cantabrana et al, 2007) 。 
Note: Rectangles on behalf of: pod decisive factor; regular pentagons represent: pseudomembrane 


factor; regular hexagons represent: pod layer; dotted line represents: indirect inhibition; solid line 
represents: direct inhibition; double solid line represents: to jointly promote (Lewis et al, 2006; 
Alonso-Cantabrana et al, 2007). 

4.3.3 大 豆 

大 豆 裂 苹 与 器 官 脱落 相似 ， 其 QTL BAA BAL, AGRE QTL 已 取得 巨大 进步 ， 直 

至 2014 年 ，Suzuki et al (2010) ~ Dong et al (2014) 和 Funatsuki (2014) GRET RF 
裂 基因 Pdh1 和 5 个 离 区 形成 基因 SHATI-S, 如 图 1。 最 早 被 定位 于 16 染色 体 上 的 果 莱 开裂 
基因 为 Pdaj7， 来 源 于 抗 裂 荧 品 种 和 易 裂 莱 品 种 PI 416937 的 重组 自 交 系 群体 ， 基 因 Phal 

(Gm16 g25580) 位 于 47kb 基因 组 区 域 (29,621-29,668kb) 的 上 游 20kb 处 ， 是 造成 大 豆 裂 
莱 的 基因 ， 主 要 由 于 单 核 昔 酸 突变 A/T) 导致 提前 终止 密码 子 的 出 现 ， 进 而 调节 果 芋 开裂 
RKD. Padhi 基因 编码 同 源 和 蛋白 ， 并 在 富 含 木 质 素 的 果 鞠 壁 内 的 厚 壁 组 织 中 高 度 表 达 ， 所 
以 说 基因 Phdl 能 调节 木质 素 合 成 和 果 葬 的 开裂 。 此 外 ，Yamada et al (2009) 以 种 群 抗 裂 区 
品系 Harosoyx 4483 má Toyomu-sume F 和 Kariyutaka x Wasekogane F; 两 个 群体 为 材料 ， 
把 裂 英 相 关 QTL 定位 于 qPDHI 附近 并 解释 了 : 抗 裂 英 基因 尽管 遗传 背景 有 所 不 同 , 但 QTL 
也 定位 于 gqPDHI 附近 ， 产 生 这 种 结果 ， 最 有 可 能 是 亲本 为 杂 合 基因 ， 子 代表 现 出 高 裂 艾 性 
状 所 致 ， 裂 英 抗 性 性 状 表现 为 近 隐 性 性 状 ， 主 效 QTL 在 qPDHI 处 。Dong et al (2014) Ñ 
过 比较 野生 型 和 栽培 型 大 豆 之 间 的 核 苷 酸 遗 传 多 样 性 ， 其 中 两 个 基因 Gm04g39210 和 Gm16 
g02200 在 驯化 过 程 中 核 音 酸 多 样 性 降低 ， 而 且 大 豆 种 质 在 两 个 候选 基因 中 没有 遗传 变异 ， 


= 


Gm16g02200 与 与 大 豆 莱 果 


裂 相关 的 QTL HE (Grant et al, 2009) 。 遗 传 和 功能 分 析 表明 ， 


被 名 为 SHATTERINGI-5 CSHATI-5) 的 Gm16g02200 是 拟 南 芥 AtNST1/2 的 直系 同 源 基因 ， 


编码 NAC 结构 域 转录 因子 


过 增加 其 在 纤维 帽 细 胞 (Fiber Cap Cells, F 
HY. SHATI-5 和 Pdh1 共同 调节 作物 品 利 


4.3.4 荞麦 


( 表 2) 。 基 因 表 达 和 转基因 互补 分 析 的 实验 证 实 : SHATI-5 通 
自身 表达 来 控制 栽培 大 豆 中 的 抗 裂 莱 表 
E (Dong et al, 2014). 


CC) 中 的 
bep ir c^ An GL RE HR JR BEL 


TRA Vor, MIBE (2012) 将 SSR 引物 成 功用 于 甜 莽 遗传 图 谱 的 构建 和 种 


质 资源 和 农艺 性 状 〈 如 落 粒 性 ) 研 


究 ， 通 过 遗传 作 图 表明 : 落 粒 基 医 


Shtl 和 Sht2 分 别 与 标 


id S1182-1160 和 S1182-1048 紧密 连锁 ,Sht1 和 Sht2 分 子 调控 功能 功能 尚 不 清楚 ,其 他 落 粒 


基因 也 未 被 发 现 ， 可 以 说 养 麦 属 植物 落 粒 性 的 研究 相对 匮乏 ， 


4.4 调控 沙 花 落果 的 部 分 基因 


表 2 植物 中 调控 落花 落果 的 部 分 基因 


需要 进一步 努力 。 


Table 2 Some genesrelated to the flowering and deciduous in plants 


参考 文 
植物 基因 名 称 基因 类 型 主要 功能 献 
Plant Gene Name Gene type Major Function Referen 
Ce 
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development 
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层 发 育 而 调节 花 器 官 脱 
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落 


regulating the flower organ 


shedding 


编码 病程 相关 蛋 
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Lashbro 
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Arabidopsis floral organ 


delamination 
MYB 转录 因子 调控 花 器 官 离 层 形成 Gubert 
ASI MYB transcription Regulation of flower organs et al, 
factor from the formation of layers 2014 
lx Er 2s fn py E A 
MADS-box 转录 因子 抑制 伦 柄 离 区 肥育 和 离 层 分 Roberts 
jointless MADS-box 化 et al, 


Inhibition of flower developent 
oan 2002 
and delamination 


参与 花梗 离 层 形成 , POETE 


transcription factor 


MADS-box 转录 因子 _ es 分 化 . Nakano 
SLMBP21 MADS-box Participate in the formation of étal; 
transcription factor pedicels froni the layers 2012 
determine the flower handle 
or from the stratification 
ps 与 jointless 形成 异 源 二 体 , 结 
合 靶 位 序列 CArG-box ,调节 
» MADS-box 转录 因子 花梗 离 区 分 化 Nakano 
MC MADS-box With the jointless form of etal, 
transcription factor heterodimer, binding to the 2012 
target sequence CArG-box, 
regulating pedicel division 
B Ir BET gy 
"o an tr ie o i t oo lem i "i 
anscription factor e a ee 2012 
MicroRNAI WAV Tae E Re E FHH, 
917 unclear Adjust the floral organ from 2017 


the formation 


TE: 影响 落花 落果 的 基因 大 致 有 SHATTERING 类 基因 和 MADS-box 4]. SHATTERING 类 
基因 普遍 存在 于 粮食 作物 〈 水 稻 、 高 粱 、 玉 米 等 ) 和 模式 植物 〈 拟 南 芥 等 ) 中 ， 这 类 基因 主 
要 以 调控 离 层 细胞 的 形成 和 发 育 为 主 ; 而 MADS-box 基因 在 大 豆 , 拟 南 芥 等 苹果 类 植物 中 广 
泛 存 在 ， 以 转录 因子 的 方式 调节 果 莱 离 层 细胞 的 木质 化 程度 ， 进 而 影响 离 层 细胞 发 育 、 果 蕊 
开裂 、 花 果 脱 落 等 生理 过 程 (Ferrandiz et al, 2000;Roberts et al, 2002;Pinyopich et al, 
2003;Hofmann et al, 2012;Nakano et al, 2012;Dong et al, 2014) ; 而 这 些 基因 主要 被 划分 为 几 
个 大 家 族 : YABBY 家 族 在 多 途径 都 影响 植株 发 育 (Lin et al, 2012;Sharma et al, 2014) 、Myb3 
家 族 主要 通过 编码 与 Myb3 同 源 功 能 的 未 知 转录 因子 而 影响 植物 花 器 官 离 层 发 育 (Li et al, 
2006;Yan et al, 2015) 、BEL1 家 族 编码 BELL 同 源 异型 盒 蛋 白 而 影响 植物 离 层 发 育 (Konishi 
et al, 2006) ~ WRKY 家 族 编码 相关 和 蛋白 而 调控 离 层 形成 (Tang et al, 2013;Htun et al, 2014) 。 
Note: The genes affecting flower and fruit drop roughly SHATTERING and MADS-box genes. 
SHATTERING genes are commonly found in food crops (rice, sorghum, maize, etc. ) and model 


W 


plants (Arabidopsis thaliana etc. ). These genes mainly regulate the formation and development 
of dendritic cells; while the MADS-box , Arabidopsis and other pod plants widely exist, in order to 
regulate the transcription factor of lignocellulosic pod cells, and then affect the development of 
delamination, pod cracking, flower peel and other physiological processes (Ferrandiz et al, 2000; 
Roberts et al, 2002; Pinyopich et al, 2003; Hofmann et al, 2012; Nakano et al, 2012; Dong et al, 
2014); and these genes are mainly divided into several large families: the YABBY family All 
affect plant development (Lin et al, 2012; Sharma et al, 2014). The Myb3 family affects the 
development of floral organs in plants mainly through encoding unknown transcription factors that 


ChinaXiv 合 作 期 刊 


are homologous to Myb3 (Li et al, 2006; Yan et al, 2015). The BEL1 family encodes the BEL] 
homeobox protein and affects plant development (Konishi et al, 2006) and the WRKY family 
encodes proteins involved in delamination (Tang et al, 2013; Htun et al, 2014) . 

在 多 数 植物 中 ， 各 基因 形成 一 个 调控 网 络 而 发 挥 作用 ， 这 在 植物 中 较为 常见 ， 但 也 存在 
单独 发 挥 作用 的 基因 。McKim et al (2008) 和 常 环 等 (20150 发 现 陆地 棉 GRBOPI 基因 序 
列 和 拟 南 芥 中 BOP 基因 相似 度 较 高 ，GHBOP1 在 陆地 棉 根 部 优势 表达 ， 是 通过 控制 细胞 离 
层 区 的 细胞 分 化 来 实现 的 。BOP1/2 是 重复 功能 见 余 基 因 ， 编 码 病程 相关 基因 非 表 达 因 子 的 
转录 因子 , 存在 于 在 大 多 数 植物 生殖 器 官 尤其 是 花 器 官 离 层 发 育 阶 段 ， 只 是 在 不 同 的 植物 离 
层 处 以 不 同 的 形式 表达 ( 表 2) ， 拟 南 芥 (BOPI/2) 、 棉 花 (GhBOP1) 和 烟草 CNIBOP2), 
尽管 BOP7L 基因 在 以 上 植物 中 见 余 ， 但 在 大 麦 营 养 器 官 〈《 叶 柄 ) 和 生殖 器 官 〈 花 序 ) 发 育 
过 程 中 却 独立 作用 (Jost et al, 2016) 。 
4. 5 落花 落果 转录 组 分 析 

随 着 2000 年 模式 植物 拟 南 芥 基因 组 测序 完成 , 在 拟 南 芥 (Cho et al, 2000; Ogawa, 2009). 
水 稻 (Li et al 2006) 、 大 豆 (Tucker et al, 2002) 等 植物 都 有 器 官 脱 落 或 离 层 相关 基因 的 序 
列 分 析 ， 相 关 基 因 序 列 都 可 在 NCBI Genebank 中 查 到 。 近 年 来 ,研究 者 们 着 眼 于 荞麦 花序 、 
果实 、 叶 和 根 等 组 织 的 转录 组 测序 分 析 ， 且 发 现 了 约 28 个 不 同 的 基因 序列 可 能 与 花梗 离 
形成 相关 ( 李 雪 等 , 2015; 黄 娟 等 , 2017) . RNA-seq 的 应 用 也 被 广泛 应 用 于 其 他 植物 ， 如 甜 
瓜 成 熟 果 实 早期 阶段 果 柄 离 层 被 M4D-box, AP2/ERF 和 Aux/IAA 转录 因子 下 调 , Homeobox. 
Zinc finger bZIP, WRKY 等 转录 因子 上 调 。 而 在 后 期 调控 阶段 ， 离 层 是 被 MYB 转录 因子 上 
Va, 所 以 甜瓜 离 层 的 前 后 期 被 不 同 基 因 调 控 。Gao et al (2016) 先 构建 月 季 花 三 个 时 期 GM1、 
GM3, GM5 的 花 斩 离 层 部 位 的 CDNA 文库 ， 后 运用 lumina 测序 技术 进行 测序 ， 建 构 出 相 
应 的 转录 本 数据 库 ， 其 次 ， 对 花瓣 离 层 部 位 进行 基因 表达 谱 分 析 并 第 选 鉴 定 2571 个 与 脱落 
相关 的 转录 本 和 响应 脱落 的 基因 Rh14476, 不 仅 在 离 层 部 位 表达 , 且 在 花灯 其 它 部 位 如 花 泊 、 
花 托 、 雄 蕉 、 上 肉 蕊 等 都 能 被 检测 到 ， 其 中 在 离 层 和 上 峻 蕊 中 表达 量 较 高 ， 在 脱落 发 生 的 前 一 阶 
段 〈 即 离 层 启动 阶段 ) 表达 量 最 高 ， 离 层 启动 后 表达 下 调 ， 足 以 说 明 RAIAA16 基因 与 离 层 
启动 相关 。 

5 展望 

有 关 落 花 落 果 的 研究 主要 是 集中 在 模式 植物 拟 南 芥 、 粮 食 作物 水 稻 、 小 麦 、 高 粱 (Meir 
et al, 2010; Li et al, 2006; Lin et al, 2012〉， 现 在 已 扩展 到 其 他 的 作物 中 ， 以 便 解 决 如 荞麦 落 
JW (Chen etal, 2012) ~ Wititi CIs, 2016) 、 大 豆 果 角 开 裂 (Funatsuki et al, 2014) 等 
实际 生产 问题 ,在 这 些 作 物 中 ,之 前 的 研究 主要 集中 在 激素 和 酶 对 植物 落花 落果 的 生理 调控 ， 
而 对 离 层 发 育 和 落花 落果 的 分 子 机 制 研究 相对 匮乏 .对 于 植物 器 官 脱落 基因 的 序列 全 长 和 序 
列 变异 关系 还 不 清楚 。 通 过 转录 组 测序 、 落 粒 相 关 基 因 的 全 长 、 表 达 规 律 、 序 列 变异 、 形 态 
解剖 结构 等 方面 , 阐明 落 粒 相关 基因 的 变异 规律 及 其 与 离 层 形成 过 程 的 关系 ,通过 分 子 标 记 
辅助 育种 ,为 克服 落 粒 性 问题 和 植物 的 起 源 与 进化 研究 提供 依据 。 人 类 有 望 在 不 久 的 将 来 在 
植物 落花 落果 分 子 生物 学 研究 上 有 新 进展 。 所 以 , 植物 落花 落果 的 分 子 生 物 学 研究 一 方面 将 
深化 人 们 对 其 本 质 的 认识 ， 另 一 方面 将 为 其 在 现代 农业 生产 上 的 应 用 做 出 重要 的 贡献 。 
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